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ABSTRACT
The parasitic protozoan Toxoplasma gondii has been examined with the electron microscope
in order to study the fine structure and the formation of the membranes surrounding the cell.
The study of the ultrastructure of the membranes covering the parasite shows the existence
of a three-membraned complex. Only the outer membrane is considered to be the plasma
membrane; the two membranes below it form an inseparable whole of changeable molecular
architecture (modifications in appearance depending on the methods of fixation, local differ-
entiation). During reproduction, which takes place by fission or more often by endogeny,
the membranes of the daughter individuals are formed from the membranes of the parent.
At first the middle and inner membranes of the parent extend, separating the cytoplasm of
the daughter cells from that of the parent . The three-membrane complex of the endozoites
is completed at the time of their liberation; the external membrane of the parent covers the
leaving endozoites; thus, the plasma membrane of the daughter cells derives also from that
of the parent. These findings on the origin and role of limiting membranes during reproduc-
tion differ entirely from those described so far for other cells .
INTRODUCTION
Si les Toxoplasmes ont deja fait l'objet de plusiers
etudes en microscopic electronique (11, 12, 18,
19, 21, 22, 23, 36, 38, 53), de nombreux points de
leur morphologie fine et de 1'evolution de leurs
ultrastructures au cours du cycle de reproduction
restent a preciser. Ces etudes sent d'autant plus
interessantes que la multiplication des Toxo-
plasmes proc6de de modes particuliers : a tote
d'une scissiparite qui reste, semble-t-il, un pro-
cessus assez rare, c'est le plus couramment par un
Avec la collaboration de Pierre Dorne pour la fourni-
ture du materiel.
phenomene d'endogenese qu'apparaissent les in-
dividus-fils: a raison de deux par cellule, en
general, d'ou le terme d'endodyogenese tree par
Senaud (38), des "endozoites" s'elaborent du sein
du cytoplasme maternel .
Parmi les nombreux problimes ultrastructu-
raux poses a 1'occasion d'une telle evolution, se
place celui de 1'origine des membranes cellulaires
des individus-fils. Cc probleme est d'autant plus
complexe que les observations en microscopie
electronique montrent la presence, autour de la
cellule, d'une paroi formee de plusieurs membranes.
I1 s'agissait done, soit de reconnaitre 1'existence
329d'une formation de novo des nouvelles membranes
plasmiques au sein du cytoplasme maternel, soit
de detecter une eventuelle origine a partir du
reticulum endoplasmique on des membranes de la
cellule preexistante . Cette etude apporte la solu-
tion de ces differents problemes.
MATERIEL ET METHODES
Les recherches ont ete effectuees sur 1'espece Toxo-
plasma gondii Nicolle et Manceaux.
Les parasites' sont entretenus au Laboratoire par
passages successifs sur la souris, et ils sont preleves par
ponction intraperitoneale sur les animaux infectes.
Le liquide ainsi exsude est additionne de fixateur et
ulterieurement centrifuge pour concentrer les ele-
ments cellulaires en un culot facile a manipuler.
La fixation a ete faite essentiellement selon la
technique preconisee par Terzakis (42) pour la mise
en evidence du complexe membranaire chez les
Plasmodium: glutaraldehyde a 2.5% dans du citrate
' La souche nous a ete fournie par le Laboratoire de
Parasitologie de la Faculte de Medecine de Lille
(Dir. : Prof. Biguet) que nous remercions vivement de
son obligeance.
Abbreviations
A = apex du Toxoplasme
c = conoide
C.H = cellule-hote
cl = cloison
E = endozolte
G = appareil de Golgi
m = mitochondries
mi = membrane externe du Toxoplasme
m2 = membrane moyenne du Toxoplasme
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de sodium a 0.1 N pendant 1 heure ; tetroxyde
d'osmium a 1 % dans le meme tampon pendant 1
heure; acetate d'uranyle en solution acqueuse a
0.5% a pH 3.9 pendant 20 minutes.
D'autres fixations ont ete effectuees et ont fourni des
resultats varies ; dies seront, le cas echeant, evoquees
dans le courant de set expose.
Les inclusions ont ete faites a I'Araldite on en Epon,
et le contraste a ete obtenu par coloration a ''acetate
d'uranyle en solution alcoolique suivie du citrate de
Plomb. Les observations ont ete effectuees a 1'aide
d'un microscope electronique Hitachi 11 A .
OBSERVATIONS
Il est necessaire d'examiner d'abord la constitution
du complexe membranaire qui entoure le parasite,
apres quoi nous envisagerons ''apparition des
membranes cellulaires des individus-fils et ses
relations avec le complexe membranaire maternel .
Le Complexe Membranaire Peripherique
La paroi cellulaire apparait formee par trois
membranes superposees constituant un complexe
d'une epaisseur d'environ 600 A (Figs . 1-5).
Cette structure est constante, qu'il s'agisse de
Toutes les figures, sauf la figure 5, ont ete obtenues apres fixation du materiel selon la methode de Terzakis .
m3 = membrane interne du Toxoplasme
m.c = membrane appartenant a la cellule-hote (vacu-
ole contenant le parasite)
mo = microvillosites
N = noyau
p = paroi (complexe membranaire superficiel) du
Toxoplasme
r = rhoptries = toxonemes
T = Toxoplasme
v.h = vacuole de la cellule-hote oa est loge le parasite
FIGURE 1 Coupe parasagittale de la region anterieure d'un Toxoplasme loge dans une
vacuole (v.h) de la cellule-hote (C.H). Noter le complexe membranaire superficiel avec
ses trois membranes (ml, m2, m3) dont les deux plus internes sont interrompues (fleshes
coudees) a 1'Apex (A) au niveau du conoide (c), coupe ici tres obliquement, et lateralement
de place en place (fleshes epaisses) ; au niveau de Tune d'elle au moins (en haut du cliche),
on pent voir la jonction, par retournement, des membranes moyenne et interne . X 105,000.
FIGURE 2 Coupe dans Ia region posterieure d'un Toxoplasme. Noter les microvillosites
(mv) qui remplissent la depression et dont un point d'emergence est localise au niveau
de la membrane externe du parasite (fleche epaisse) . Remarquer egalement la soudure
interne des membranes moyenne et interne (m2 + m3) sur le pourtour de la depression,
soudure interrompue sur de larges zones . X 49,000.E. VIVIER ET A. PETITPREZ Le Complexe Membranaire de Toxoplasma
	
331FIGURE 3 Vue montrant le detail d'une region de la paroi avec son complexe trimembranaire peripher-
ique (ml, m2, m3). Noter (fleches larges) l'apparence globulaire de certaines regions membranaires.
X 210,000.
FIGURE 4 Vue montrant a tres fort grossissement 1'aspect du complexe trimembranaire de la paroi:
une structure globulaire des membranes est nettement visible (petites fleches) . A droite (fleche coudee)
noter le retournement etablissant une continuite entre la membrane moyenne et la membrane interne .
X 350,000.
Toxoplasmes envacuolises dans une cellule-hose
(Fig. 1) ou de formes libres dans le liquide peri-
toneal (Fig. 6), ou encore de formes en cours de
multiplication, quel que snit le stade considers
(Figs. 9-14) .
La membrane la plus externe est continue sur
toute la surface du parasite et correspond a la
membrane plasmique reelle (Figs . 3-5) . Elle est
conforme au type trilamine classique (membrane
unitaire) et mesure 75-80 A d'epaisseur; elle
est recouverte vers l'exterieur par une couche
glycoproteique (glycocolyx ou cellcoat) irreg-
uliere et peu importante (20-60 A d'epaisseur
environ) . Les settles differenciations locales que
1'on puisse noter sont, d'une part la presence de
micropores (Fig. 6) qui paraissent etre en petit
nombre (quelques unites tout au plus sur
I'ensemble de la surface) et interessent d'ailleurs
la totalite de 1'epaisseur de la paroi, d'autre part
1'existence, au niveau d'une depression presente
chez certaines cellules, de microvillosites formees
par la seule membrane externe et montrant un
diametre de 250 A environ (Fig . 2) .
Les membranes moyenne et interne constituent
un ensemble apparemment non dissociable . Si
entre la membrane externe et la membrane
moyenne existe un espace dont la largeur varie de
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100 a 200 A en general, les membranes moyenne et
interne sont nettement plus rapprochees Tune de
dautre ; leur ecartement ne varie habituellement
que de 25 a 75 A. Ces membranes mesurent
environ 75 A d'epaisseur; leur structure apparente
est egalement trilaminee mais neanmoins des sous-
unites globulaires peuvent etre frequemment dis-
tinguees a l'examen a haute resolution (Figs . 3 et
4) sans qu'il puisse etre exclu que cet aspect soit
du a un artefact optique ; cet aspect sera envisage
plus loin dans la discussion.
Au niveau de ces membranes moyennes et
internes existent differentes variations ultrastructu-
rales. Tout d'abord, elles sont interrompues a la
partie anterieure du parasite, laissant ainsi a 1'apex
de la cellule une ouverture de 0 .3 µ de diametre
environ (Fig. 1). Sur le reste de la paroi du corps,
it faut noter encore l'existence de petites interrup-
tions larges de quelques dizaines a 200 on 300 A
au plus (Fig. 1); au niveau de ces interruptions
apparait sur certaines images un retournement de
bords de l'ouverture (Figs. I et 4) qui etablit une
continuite entre la membrane moyenne et la
membrane interne, continuite qui rappelle celle
qui existe entre les membranes de 1'enveloppe
nucleaire au niveau des pores. Enfin, dans la region
tout-a-fait posterieure du parasite au niveau de laFIGURE 5 Vue montrant l'aspect du complexe membranaire de la paroi apres fixation glutaraldehyde
tetroxyde d'osmium, en tampon cacodylate, chez deux Toxoplasmes voisins Ti et T2. Les deux mem-
branes les plus internes (m2 et m3) sont soudees en un complexe a cinq feuillets. Noter, entre les deux
cellules (fleche), l'espace rempli par les glycoproteins . X `x10,000.
FIGURE 6 Coupe montrant la presence de deux micropores (fleshes triangulaires) dans la paroi d'un
Toxoplasme. X 60,000.
depression signalee plus haut (Fig. 2), les mem-
branes considerees montrent des rapports differ-
ents; elles sont, sur la plus grande partie de la
surface de cette depression, intimement soudees en
un ensemble a cinq feuillets rappelant les jonctions
du type "Zonula occludens" (9) ou "tight junc-
tions"; neanmoins la continuite de ces membranes
au niveau de la depression posterieure ne semble
pas assuree et elles apparaissent interrompues dans
certaines zones. Un tel ensemble a cinq feuillets,
sous jacent a la membrane externe, peut etre
obtenu sur toute la peripherie de la cellule en utili-
sant des methodes differentes de fixation. La Fig. 5
montre ainsi une telle structure obtenue apres
E. VIVIER ET A . PETITPREZ Le Complexe Membranaire de Toxoplasma
	
333FIGURE 7 Coupe d'un Toxoplasme en debut de multiplication nucleaire. Noter 1'etirement du noyau et le
debut deformation des lames membranaires de cloisonnement a partir du complexe membranaire mater-
Del (fleches) . X 30,000 .
FIGURE 8 Coupe d'un Toxoplasme en division plus avancee : on voit nettement la continuite (fleche)
entre, d'une part, les deux membranes de la cloison (cl) qui vient strangler le noyau (N) en bissac, et
d'autre part, les membranes moyennes et internes de la paroi. X 50,000 .
334FIGURE 9 Coupe montrant un cloisonnement continu (8eche) de la cellule-mere a partir du complexe
membranaire peripherique sous-jacent a la membrane externe. X 45,000.
FIGURE 10 Vue a fort grossissement montrant la continuite (fleche) entre la lame de separation des
cellules-filles et les membranes moyennes et internes de la paroi maternelle (p). X 105,000.
fixation glutaraldehyde/tetroxyde d'osmium en
tampon cacodylate ; les membranes moyenne et
interne distinguees plus haut sont ici intimement
soudees en un complexe continu ou le feuillet
central, qui resulte de la jonction des feuillets
internes des deux membranes, est plus dense, rap-
pelant ainsi les soudures des gaines myeliniques .
Cette variation sera envisagee dans la discussion.
Origine des Membranes des Individus-Fill
Quel que soit le mode de multiplication consi-
ders, it semble que les phenomcnes essentiels
soient identiques . Its debutent par une division
nucleaire qui se manifeste par un etranglement du
noyau (Figs. 7 et 8) sans disparition de l'enveloppe
nucleaire (les modalites de cette division nucle-
aire ne seront pas envisages ici) .
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335FIGURE 11 Coupe montrant 1'evolution de cloisons membranaires (fleshes) autour des noyaux en divi-
sion pour la delimitation du territoire cytoplasmique du futur endozoite (E). X 60,000.
En meme temps que se produit cette bipartition
nucleaire, les membranes moyenne et interne de
la cellule-mere envoient une lame (bimembran-
aire) qui s'insinue au niveau de 1'isthme nucleaire
(Figs. 7 et 8) et va ensuite s'etendre progressive-
ment en enserrant une certaine quantite de cyto-
plasme maternel autour des noyaux-fils (Figs. 9
et 11).
La continuite entre les membranes moyennes
et internes de la paroi maternelle et les doubles
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membranes qui wont delimiter initialement les
individus-fils ne fait aucun doute (Fig. 10) . Ces
membranes conservent d'ailleurs entre elles un
egal espace intermembranaire.
Les endozoites sont ainsi progressivement de-
limites a 1'interieur de la cellule-mere (Figs. 11
et 12), et it semble qu'a cette etape de 1'evolution
la liaison se rompe entre les membranes mater-
nelles et la nouvelle enveloppe des individus-fils .
Sur la paroi de la cellule-mere, it est alors possibleFIGURE 12 Vue d'ensemble d'une cellule-mere (T) portant dans son sein deux endozoites (El et Es),
places cote-a-cote. Noter sur les faces laterales de la paroi maternelle, 1'existence de zones (fleshes larges)
ou les membranes moyennes et internes sont absentes (a droite) on dont l'organisation est perturbee (a
gauche). X 25,000.
de trouver une zone perturbee ou les membranes
moyenne et interne sont plus ou moins absentes
ou vesiculees (Fig . 12) ; it s'agit vraisemblablement
de la zone d'ou sont parties les invaginations qui
ont fourni les membranes des individus-fils . Les
endozoites vont alors ainsi s'individualiser,
entoures par deux membranes (les modalites de
1'ebauche des organites des individus-fils ne seront
pas envisages ici) .
La troisieme membrane, la plus externe, de la
paroi des "endozoites" ne va se former qu'au
moment de leur sortie de la cellule-mere (Figs . 13
et 14) . Elle sera constituee par la membrane
externe de cette derniere, repoussee au fur et a
mesure par les individus-fils au cours de leur
liberation : la continuite entre ces membranes est
partaitement nette a tous les stades de 1'extrusion.
Ainsi les individus-fils recoivent d'abord, en
meme temps qu'ils se differencient, une premiere
enveloppe de deux membranes provenant des
membranes moyenne et interne de la cellule-mere .
Its completent 1'equipement membranaire de leur
paroi au moment de leur extrusion par 1'adjonction
de la membrane externe qui n'est autre qu'une
excroissance de la membrane externe du complexe
maternel.
DISCUSSION
Les diverses etudes effectuees sur Toxoplasma gondii
n'avaient jamais distingue, jusqu'a maintenant,
1'existence des trois membranes au niveau de la
paroi. Pour ne considerer que les travaux les plus
resents it faut noter que deux membranes (une
membrane externe et une membrane interne) sont
E. VIVIER ET A. PETITPREZ Le Complexe Membranaire de Toxoplasma 337FIOUnE 13 Vue moutraut le debut de 1' extrusion d'un individu-fils (E). Le soulevement de la membrane
externe de la cellule-mere va constituer sa propre membrane externe : la continuite est parfaitement
visible (fleche) et la constitution trimembranaire definitive se voit nettenient (cercle, 3) de part et d'autre
de la fleche alors quc 1'enveloppe initiale de 1'endozoite n'etait que bimemhranaire (triangle, 2) . X 37,500 .
FIGURE 14 Vue montrant un stade plus avance d'ime double extrusion (E1 et E2). L'endozoite supe-
rieur (EI) est presque libere counpletement . X 30,000.
338seulement trouves par Scholtyseck et Piekarski
(36), que Senaud (38) ne mentionne qu'une seule
membrane doublee au-dessous d'une couche
granulofibrillaire, et que Jadin et Creemers (18)
denomment "membrane cytoplasmique" la mem-
brane interne pendant que la membrane externe
est designee, a la maniere de la terminologie
bacterienne, comme "paroi cellulaire ." Sur une
autre espece de meme groupe, Besnoitia jellisoni,
Sheffield (40), de meme que Senaud (39), ne dis-
tinguent egalement que deux membranes periph-
eriques.
Si 1'existence du
n'avait pas jusqu'a maintenant ete observe chez
les Toxoplasmes, it faut noter que cette structure
avait ete deja decrite chez des groupes voisins,
Gregarines et Coccidies. C'est en 1963 que, pour
la premiere fois, 1'existence d'une paroi trimem-
branaire est signalee chez la Coccidie Coelotropha
durchoni (45) ; cette structure est retrouvee 1'annee
suivante chez une Gregarine (50) et des etudes sur
d:verses autres especes permettent des 1965
d'avancer qu'il s'agit vraisemblablement la d'un
caractere general des Coccidies et Gregarines (48).
Depuis lors, diverses etudes sont venues confirmer
ces vues chez des Gregarines (8, 30, 31, 46, 49, 50)
ou des Coccidies (14, 27, 47) .
Cependant nombre d'auteurs, etudiant des
organismes de ces memes groupes, n'ont pas
distingue les deux membranes unitaires sous-
jacentes et rapprochees, quoiqu'elles soient parfois
visibles sur leurs cliches, comme c'est le cas, par
exemple, pour une etude chez Plasmodium fallax
(15) . 11 est necessaire de remarquer a ce sujet,
qu'avec une fixation defectueuse, un pouvoir de
resolution insuffisant ou meme un grossissement
trop faible, la double membrane, sous-jacente a la
membrane externe, peut apparaitre comme unique
et montrer a ce moment une epaisseur plus grande
qui avait d'ailleurs ete notee par divers auteurs
precedents.
Sans doute y-a-t'il lieu
structure trimembranaire
complexe trimembranaire
de se demander si la
mise ici en evidence
correspond bien a la realite. II faut noter d'abord
que cette structure a ete trouvee, mais avec plus
ou moins de nettete suivant le materiel et les
techniques, apres diverses methodes de fixation :
tetroxyde d'osmium seul (45, 47), glutaraldehyde
suivi d'acideosmique (44, 46, 49, 50), etc ., utilisant
des tampons egalement varies ; les essais de
Terzakis (42) sur l'influence des divers modes de
fixation sont a cet egard parfaitement demonstra-
tifs, et nos observations confirment les conclusions
de cet auteur. C'est ainsi que le complexe sous-
jacent a la membrane externe peut apparaitre soit
(Fig. 3) comme deux membranes separees, soit
(Fig. 5) comme deux membranes soudees en un
ensemble pentalamine . II faut donc remarquer que
si la structure de la membrane externe apparait
toujours stable avec sa structure trilaminee, la
morphologie du complexe sous jacent apparait
beaucoup plus labile ; c'est cc qui ressort des
observations ci-dessus et ces resultats expliquent les
conclusions des auteurs anterieurs qui ont souvent
reussi a resoudre techniquement la membrane
externe alors que la zone sousjacente montrait
une structure diffuse, laquelle pour cette raison
sans doute, a ete qualifiee de granulo-fibrillaire .
Par consequent, cela suggere 1'existence d'une
difference dans l'architecture moleculaire de la
membrane externe d'une part, des membranes
moyenne et interne d'autre part. Non seulement
la membrane externe comprend des constituants
polysaccharidiques mais encore elle apparait avoir
une constitution moleculaire plus rigide et plus
stable que les autres membranes. Les membranes
moyenne et interne semblent constituees selon une
architecture plus mobile, plus lache, ce qui est
concretise par leurs reactions variables aux diffe-
rents fixateurs, mais aussi peut-titre par la sous-
structure globulaire qui apparait plus souvent a
leur niveau, semble-t il, qu'au niveau de la mem-
brane externe. Une telle structure globulaire a
deja ete signalee sur divers types de membranes
(2-5, 33, 34, 41) ; l'influence du mode de fixation
sur 1'apparition d'une telle structure a ete
mentionnee et, si l'on se refere aux travaux de
Haydon (13), la possibilite que cet aspect soit du
ici a un effet de sous-focalisation ne peut titre exclu ;
si donc des doutes peuvent titre emis, au moins
dans le cas present, sur la realite de cette archi-
tecture moleculaire micellaire, it reste toutefois
qu'il est possible de voir dans les variations si-
gnalees un argument en faveur de 1'existence de
modifications des assemblages moleculaires phos-
pho-lipido-proteiques en relation avec l'activite
fonctionnelle des membranes .
L'existence des trois membranes peripheriques
doit donc, malgre les variations possibles d'aspect
de celles-ci, titre maintenant admise ; it s'agit la
d'un caractere qui tend ainsi a rapprocher les
Toxoplasmes des Sporozoaires oii cette structure
est mise en evidence au moins a certains de leurs
stades. II faut noter, de plus, que les observations
E. VIVIER ET A . PETITPREZ Le Complexe Membranaire de Toxoplasma
	
339qui ont ete faites ici et en particulier celle etablis-
sant 1'existence d'une continuite entre les mem-
branes moyennes et internes au niveau des
interruptions, tendenta etablir que ces membranes
pourraient constituer les parois d'une sorte de vaste
saccule dont la cavite interne serait presque nulle
(et pourrait meme apparaitre totalement col-
lapsee) ; cette interpretation rejoindrait celle emise
par Reger (30, 31) pour les Gregarines et rappelle-
rait les ultrastructures superficielles de certains
protozoaires Cilies.
En cc qui concerne l'origine des membranes des
individus-fils, le probleme n'a ete aborde chez
Toxoplasma que par Jadin et coil. (19) au sujet de
la division binaire. Its indiquent que la paroi de
separation s'elabore a partir de la "strate granulo-
fibrillaire" sous jacente a la membrane ; mais du
fait que cette strate n'a pas ete resolue, its ne peu-
vent alter plus loin dans leurs observations . Quant
a l'origine des membranes des endozoites, les
auteurs qui se sent interesses a cette question
signalent seulement qu'elles apparaissent a l'apex
de ceux-ci et qu'elles vont en progressant vers
1'arriere; Senaud (38) donne du phenomene une
interpretation, illustree de schemas detailles, d'ou
it apparait que les individus-fits, etant liberes par
eclatement de la cellule-mere, auraient acquis au
sein meme du cytoplasme maternel leur equipe-
ment membranaire complet. Chez to genre voisin
Besnoitia, Sheffield (40) donne une interpretation
identique pour la formation de la "membrane
interne" et reconnait ignorer le processus par
lequel la membrane externe se met en place.
Les observations mentionnees ici montrent que
le phenomene est different de t'interpretation
enoncee par Senaud ; elles apportent pour la pre-
miere fois, sur l'origine et 1'evolution des diverses
structures membranaires, des precisions qui ne
relevent plus de t'hypothese : 1'equipement mem-
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branaire des individus-fils reste incomplet pendant
leur endogenese et c'est seulement au moment de
leur liberation que la membrane externe de la
cellule-mere s'etend et recouvre les endozoites . II
faut encore noter que l'expulsion des individus-fils
entraine nullement la disparition de la cellule-
mere; la cicatrisation qui se produit au point
d'emergence semble en effet correspondre (travaux
en cours) a la depression, pourvue d'abondantes
microvillosites, signalee au debut de cette etude.
Nous avons done la un processus de formation
des membranes des cellules-filles qui differe pro-
fondement des processus ayant lieu lors de la
cytodierese des cellules des organismes pluricel :u-
laires et de la plupart des Protozoaires . En effet,
deux types principaux de formation de la mem-
brane au moment de la division cellulaire ont ete
decrits, ces deux processus ne s'excluant d'ailleurs
pas necessairement et pouvant coexister. Dans un
cas, les cellules-filles sont separees par un etrangle-
ment qui progresse de facon centripete a partir de
la membrane de la cellule-mere (1, 6, 10, 16, 17, 20,
32, 43, 51) ; dans l'autre cas, la membrane de sep-
aration resulte de la fusion de petites vesicules alig-
nees dansle plan equatorial de la cellule-mere (7,
24-26, 28, 29, 35, 37, 52). Le processus decrit ici
au sujet des Toxoplasmes ne s'apparente vraiment
ni a Pun, ni a l'autre cas, et doit done etre con-
siders comme un troisieme mode de cytodierese .
De plus, pour de nombreux exemples, 1'influence
apparente de la presence et de t'orientation de
microtubules sur la formation du plan de clivage,
a ete avancee ; or aucune fibre n'apparait ici
prealablement a la genese des membranes internes,
ce qui permet de penser que ces organites ne sont
pas necessaires a un tel phenomene.
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